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“Sábio é o ser humano que tem coragem de ir diante  
do espelho da sua alma para reconhecer seus erros 
 e fracassos e utilizá-los para plantar as mais 







Evoluindo conceitos: de comunidades a 
metacomunidades 
 
Em 2004, Leibold e colaboradores definiram metacomunidades como 
sendo conjuntos de comunidades locais que estão conectadas entre si pela dispersão 
das espécies que ocorrem em uma determinada região e que podem potencialmente 
interagir entre si. Esta teoria foi considerada um grande avanço já que, ao contrário 
da teoria de comunidades, não considera apenas os processos locais – interações 
bióticas e espécie-ambiente – como determinantes da composição comunitária, mas 
também os processos que ocorrem em escalas mais amplas (Dray et al., 2012; Funk, 
Shiemer & Reckendorfer, 2013; Eros et al., 2014; Brown et al., 2016). Com efeito, aos 
olhos desta teoria as comunidades não são mais vistas como entidades isoladas, e sim 
como componentes de uma entidade ainda maior que pode sofrer a influência de 
mecanismos que operam em múltiplas escalas (Leibold et atl., 2004; Dray et al., 2012; 
Peres-Neto et al., 2012). 
A teoria de metacomunidades fornece uma sólida estrutura teórica que 
integra diferentes processos ecológicos como determinantes dos padrões de diversidade 
observados na natureza (Hill et al., 2017). Contudo, o conhecimento produzido a partir 
desta teoria ainda ocasiona debates entre ecologistas (por exemplo, Tonkin et al., 
2016). Dentre os temas de maior discussão está o grau relativo em que os processos 
determinísticos e os estocásticos influenciam as comunidades (Cottenie, 2005; 
Hoverman et al., 2011; Yang et al., 2015). Por processos determinísticos entendemos 
todas as forças que geram respostas não-aleatórias das espécies aos seus meios biótico 
e abiótico e que acabam promovendo diferenciações ecológico-evolutivas entre as 
espécies (Leibold et al., 2004; Yang et al., 2015). Já os processos estocásticos consideram 
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os eventos aleatórios e de dispersão (emigração e imigração) como estruturadores das 
comunidades (Hubbel et al., 2001). 
Os quatro paradigmas da Teoria das Metacomunidades 
 
A teoria de metacominidades está organizada de acordo com quatro 
principais modelos – mais conhecidos como os Quatro Paradigmas da Teoria de 
Metacomunidades. Estes paradigmas compartilham a premissa básica das 
metacomunidades – processos estruturantes abrangendo múltiplas escalas – mas 
divergem na importância relativa que atribuem à diferenciação (ou não) dos atributos 
e história evolutiva das espécies, bem como da importância dos processos locais, 
regionais e dos distúrbios naturais na organização das metacomunidaes (Leibold et al., 




A teoria neutra (Neutral theory; Figura 1) postula que as espécies são 
ecologicamente semelhantes de tal forma que não haveria diferenças entre as espécies 
em suas capacidades de dispersão (Hubbell, 2001; Cottenie, 2005). Além disto, não 
haveria nenhuma relação entre as características das espécies (morfo-fisiológicas, 
evolutivas e comportamentais) e as características dos ambientes (Hubbell, 2001). 
Assim, as diferenças na composição das comunidades seriam promovidas por eventos 
de dispersão, colonização e processos demográficos estocásticos (Brown et al., 2016). 
Contudo, revisões recentes envolvendo esta teoria contestaram a suposição de 
equivalência ecológica entre espécies, visto que as habilidades de dispersão variam 
amplamente entre espécies, frequentemente até entre espécies filogeneticamente 
próximas (por exemplo, De Bie et al., 2012; Brown et al., 2016). De qualquer forma, a 
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teoria neutra é plausível em metacomunidades onde se observa a dominância de 
efeitos espaciais, ou seja, quando se observa um decaimento da similaridade em 
relação à distância geográfica (Thompson & Townsend, 2006). 
 
Figura 1 – Representação do modelo de organização metacomunitária previsto pela 
Teoria Neutra. Adaptado de .... 
 
Dinâmica de Fragmentos 
 
O modelo de dinâmica de fragmentos (Patch Dynamics; Figura 2) dita 
que os fragmentos (ou manchas) são ambientalmente redundantes, ou seja, que não 
haveria quaisquer propulsores ambientais agindo sobre a organização dos fragmentos 
(Leibold et al., 2004; Gothe et al., 2013). Com isto, a dinâmica das comunidades seria 
o resultado do trade-off entre as habilidades de competição e colonização mediadas 
pelas capacidades de dispersão das espécies (Heino et al., 2015). Consequentemente, os 
melhores dispersores seriam os primeiros a colonizar e se estabelecer nos fragmentos e 
ali permaneceriam até à chegada de um competidor superior (Leibold et al., 2004; 




Figura 2 – Representação do modelo de organização metacomunitária previsto pela 
Dinâmica de Fragmentos. 
 
Ordenação de Espécies 
 
O modelo de ordenação de espécies (Species Sorting; Figura 3) tem em 
seu cerne as diferenças ecológico-evolutivas entre as espécies que fazem com que estas 
sejam ordenadas ao longo dos gradientes ambientais (ou seja, supondo diferenças 
ambientais entre os diferentes locais; Leibold et al., 2004). Mais precisamente, esta 
teoria defende a existência de uma forte correlação entre a composição das 
comunidades e os descritores ambientais (Ernest & Rodel, 2008). Esta ordenação (ou 
classificação) estaria diretamente relacionada com os níveis de tolerância das espécies 
às condições locais, mediada por determinados atributos funcionais (por exemplo, 
tolerância fisiológica; Dallas & Drake, 2014), tolerância essa que ditaria quais as 
espécies capazes de se estabelecer e persistir em determinado local ao longo do 
gradiente ambiental (Kraft, Godoy & Levine, 2015). Além disso, o modelo postula a 
necessidade de uma capacidade de dispersão no mínimo moderada para garantir que 
todas as espécies tenham possibilidade de alcançar todos os conjuntos de comunidades 
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de uma determinada área, sendo posteriormente selecionadas de acordo com as suas 
capacidades de tolerância e persistência nesses ambientes (Gothe et al., 2013). 
 
Figura 3 – Representação do modelo de organização metacomunitária previsto pela 
Classificação de espécies. 
 
Efeitos de Massa 
 
O modelo de efeitos de massa (Mass Effects; Figura 4), assim como o 
modelo de ordenação de espécies, reconhece a existência de diferenças ambientais 
entre os locais. Contudo, altas taxas de dispersão das espécies seriam os principais 
condutores das variações de composição entre comunidades podendo até mesmo 
obscurecer os efeitos dos filtros ambientais (Heino et al., 2015; Datry et al., 2016). Assim, 
os indivíduos migrariam de locais onde estão mal adaptados (promovendo extinções 
locais) para outros locais, sendo esta dinâmica conhecida como fonte-dreno (Cottenie, 




Figura 4 – Representação do modelo de organização metacomunitária previsto pelo 
modelo Efeitos de Massa. 
 
Quatro paradigmas excludentes ou complementares? 
 
Por muitos anos os ecólogos tentaram determinar de acordo com qual 
dos quatro grandes paradigmas estariam estruturadas metacomunidades de diversos 
grupos de organismos. Como relatado nas seções anteriores, os quatro paradigmas 




Figura 5 – Relação entre os quatro principais paradigmas da Teoria de 
Metacomunidades e de suas premissas quanto às diferenças promovidas pela dispersão 
e pela relação espécie-ambiente. 
 
Trabalhos mais recentes, no entanto, sugerem que a estruturação das 
metacomunidades resulta não de um, mas sim de um conjunto de processos ecológicos 
e, consequentemente, reflete mais de um modelo metacomunitário atuando de forma 
sinergética (Brown et al., 2016; Datry et al., 2016). Além disto, a importância relativa 
de cada um dos modelos seria dependente dos tipos de organismos, ecossistemas e 
escalas espaciais e temporais em observação (Cavender-Bares et al., 2009; Chase & 
Myers, 2011; Wang, 2013; Hoverman et al., 2011; Araújo-Martins et al., 2015; Heino et al., 
2015). Mais importante, os quatro paradigmas não são mutuamente exclusivos, já que 
levam em consideração os mesmos mecanismos ecológicos – embora que com pesos 
diferenciados – e também porque seus arcabouços teóricos representam apenas uma 
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porção do espaço de inferência que pode ser construído para explicar a estrutura de 
metacomunidades (Logue et al., 2011; Brown et al., 2016). Esta última constatação 
parece muito plausível, já que muitos estudos podem não conseguir incorporar a 
totalidade de informações necessárias para construir modelos preditivos robustos 
capazes de detectar com sucesso os padrões de organização metacomunitária.  
Dentre os fatores que podem levar a erros na detecção e interpretação 
de padrões metacomunitários estão:  
i) Falhas no processo de amostragem; 
ii) Grupos de espécies difíceis de serem identificados ou ainda pouco 
conhecidos (ausência de informações de aspectos básicos de 
biologia e história de vida); 
iii) Dificuldades na mensuração de variáveis relevantes ou até 
mesmo a sua desconsideração; 
iv) Utilização de dados obtidos em estudos publicados de pouca 
credibilidade ou que não reproduzam fielmente o tipo de 
ambiente-foco do estudo;  
v) Inferências feitas a partir de dados estáticos, ou seja, baseados em 
uma única amostragem no tempo;  
vi) Autocorrelação espacial ou ausência de independência amostral 
Uma das falhas de interpretação que pode ser facilmente cometida é, 
por exemplo, uma superestimação da importância das variáveis espaciais em 
decorrência de variáveis ambientais não avaliadas (Dray et al., 2012). Como 
consequência, os processos neutros podem ser erroneamente identificados como os que 
melhor explicam determinados padrões metacomunitários quando, na verdade, um 
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ou um conjunto dos demais paradigmas seriam melhores para explicar a estrutura 
metacomunitária encontrada (Brown et al., 2016). Outra “armadilha” possível de 
ocorrer em estudos metacomunitários está associada à dispersão dos organismos (De 
Bie et al., 2012). Por exemplo, o poder preditivo do modelo de classificação de espécies 
pode ser suprimido se o desenho amostral não considerar as distâncias mínimas e 
máximas de dispersão (deslocamento) dos organismos-alvo. 




Níveis da diversidade 
 
A diversidade de espécies observada em metacomunidades 
compreende três níveis ou componentes. O primeiro é a diversidade alfa, que 
compreende a riqueza ou diversidade de espécies presentes em uma determinada 
comunidade. Já a diversidade total presente na região determina a diversidade 
gamma. Por fim, o terceiro componente é a diversidade beta, que pode ser definida 
como a diferença de composição entre sítios presentes dentro de uma mesma região 
(Tuomisto, 2010; Baselga et al., 2010; Soininen, Heino & Wang, 2018). A figura 6 




Figura 6 – Exemplo das diferenças nos padrões de diversidade alfa e beta que podem 
ser observados em metacomunidades.  
É de referir que, quanto maior a diversidade local e entre locais, maior 
será o tamanho de α e β. A partir do exemplo apresentado na Figura 6 podemos 
concluir que o local que contém a maior riqueza de espécies também possui a maior 
diversidade . Porém, os maiores valores de diversidade  são observados para as 
outras duas comunidades que, apesar de conterem um número menor de espécies, 
acabam não compartilhando nenhuma espécie entre si, ou seja, apresentam alta 
dissimilaridade. 
A quantificação da diversidade beta é considerada proeminente 
quando se busca identificar os processos que operam as metacomunidades em escalas 
espaciais mais amplas (Gutiérrez-Cánovas et al., 2013). Em um estudo publicado em 
2010 Baselga e colavoradores ressaltaram a importância da beta diversidade para a 
ecologia e ainda propuseram o particionamento da diversidade beta em dois 
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componentes distintos: a substituição de espécies (turnover) e o aninhamento 
(nestedness). A substituição de espécies resulta em alterações na composição de uma 
comunidade para outra ao longo da metacomunidade, de modo que mesmo os locais 
que apresentam riquezas similares irão conter conjuntos de espécies com identidades 
completamente diferentes (Figura 7a). O aninhamento ocorre quando algumas 
comunidades representam conjuntos pobres de espécies oriundos de comunidades mais 
ricas (Figura 7b; Ulrich, Almeida-Neto & Gotelli, 2009; Baselga et al., 2010). Mais 
precisamente, o aninhamento indica a perda ou ganho de espécies, ou seja, as 
diferenças de riqueza entre comunidades (Baselga et al., 2010).  
 
Figura 7 – Exemplo das diferenças nas contribuições da substituição de espécies e do 
aninhamento para os padrões de diversidade beta que podem ser observados em 
metacomunidades. 
Os dois componentes da diversidade beta podem ainda divergir em 
relação à sua resposta aos processos ecológicos. Enquanto o aninhamento está mais 
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relacionado com a dinâmica de extinção ordenada, ou seja, a desagregação biótica 
das comunidades, a substituição de espécies está mais associada à ordenação de 
espécies (filtragem ambiental) e aos processos de dispersão (Baselga et al., 2010; Hill et 
al., 2017; Soininen, Heino & Wang, 2018). Apesar destas distinções, é importante 
compreender que os dois componentes da diversidade beta são complementares, de 
modo que raramente as comunidades vão estar organizadas por apenas um dos dois 
componentes (Hill et al., 2017). 
 
Facetas da diversidade em metacomunidades 
 
Os estudos metacomunitários realizados nas últimas décadas vêm 
demonstrando que os processos ecológicos que estruturam as comunidades não se 
refletem unicamente na riqueza de espécies ou seja, na diversidade taxonômica, mas 
também nas diferenças ecológico-evolutivas acumuladas nas comunidades (Swenson, 
2011; Meynard et al., 2011; Wang et al., 2015; Tonkin et al., 2016). Estas diferenças entre 
locais são quantificadas na forma de atributos funcionais – diversidade funcional 
(McGill et al., 2006;  Villéger, Mason & Mouillot, 2008; Mouchet et al., 2010) ou de 
relações filogenéticas entre os pares de espécies – diversidade filogenética (Webb et al., 
2002; Cavender-Bares et al., 2009) que ocorrem em cada comunidade. Um dos 
grandes propulsores da utilização destas informações foi o aumento considerável do 
número de hipóteses filogenéticas e bancos de dados de atributos funcionais disponíveis 
para muitos taxa. A incorporação das informações funcionais e filogenéticas em estudos 
metacomunitários mostrou-se muito promissora já que, em muitos casos, estas facetas 
concentram a boa parte do potencial explicativo gerado pelos modelos em  muitos 
grupos de organismos (por exemplo, Spasojevick et al., 2016). 
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Atributos funcionais são quaisquer características (morfológicas, 
fisiológicas, comportamentais ou outras) que são expressas na forma de fenótipo e que 
geralmente estão associadas à ocorrência das espécies em determinados locais, ou seja, 
que refletem processos adaptativos (Gerhold et al., 2015; Spasojevick et al., 2016). Uma 
questão fundamental para estudos que almejam incluir a diversidade funcional é a 
escolha do conjunto de atributos (Pillar et al., 2013). Primeiramente, nem todo o 
fenótipo pode ser considerado um atributo a ser inserido nas análises, já que uma das 
premissas deste tipo de abordagem é que as características necessitam ter alguma 
relevância em relação aos processos ecológicos, o que frequentemente é difícil ou 
mesmo impossível de identificar. Além disso, é importante ter a ciência de que os 
atributos podem estar associados a diferentes funções e, assim, pertencer a duas classes 
distintas: de efeito e de resposta (Figura 8). Os atributos de efeito são aqueles que 
determinam como e em que extensão os organismos influenciam os processos 
ecossistêmicos (por exemplo, ciclo de energia e transformação da biomassa); já os 
atributos de resposta estão associados à forma como os organismos (ou comunidades) 
respondem aos condutores ambientais (Violle et al., 2007; Raffard et al., 2017). Estas 
distinções são importantes, pois a escolha de atributos deve refletir o tipo de pergunta 
de interesse do estudo (Pillar et al., 2013).  
 
Figura 8 – Representação conceitual das classes de atributo e da Síndrome Funcional 
(adaptado de Raffard et al., 2017). A covariação entre características morfo-fisiológicas 
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e comportamentais gera as síndromes de feito e de resposta. O efeito conjunto destas 
síndromes gera, por sua vez, a Síndrome Funcional, que emerge de processos eco-
evolutivos (Raffard et al., 2017). 
Por sua vez, as relações filogenéticas entre espécies que são expressas na 
forma de hipóteses filogenéticas são a base da diversidade filogenética (Faith, 1992). 
Assim como a diversidade funcional, a diversidade filogenética permite uma distinção 
mais precisa dos papéis ecológicos de cada espécie, já que estas são vistas como 
entidades que carregam histórias evolutivas únicas e, assim, não são consideradas 
totalmente redundantes (Faith, 1992; Pellens & Grandcolas, 2016). De maneira simples, 
a diversidade filogenética de uma dada comunidade é igual a soma dos comprimentos 
dos ramos da filogenia que abrangem as espécies ocorrentes na comunidade. Em 
teoria, os comprimentos dos ramos da filogenia informam o número relativo de novos 
recursos que surgem a partir de cada ramificação (Faith, 1992; Pellens & Grandcolas, 
2016). 
 A diversidade filogenética tem sido vista como um reflexo da 
diversidade funcional, permitindo incluir aspectos adaptativos não mensurados nas 
variáveis fenotípicas disponíveis (Cadotte et al., 2009). Os defensores desta ideia 
argumentam que muito pouco se sabe sobre os verdadeiros atributos funcionais que 
estão associados aos processos de adaptação às condições ambientais locais (por 
exemplo, Cadotte et al., 2009; Meynard et al., 2011). Assim, a diversidade filogenética 
seria uma medida mais integradora do que a diversidade funcional, pois a história 
evolutiva dos atributos funcionais (ou seja, a forma como estes variaram ao longo do 
tempo desde o surgimento de cada espécie) estaria contida ao longo dos ramos da 
filogenia (clados evolutivos; Srivastava et al., 2012). Porém, estas suposições apenas 
podem ser feitas se os atributos funcionais apresentarem sinal filogenético, ou seja, se 
forem conservados ao longo da filogenia (Flynn et al., 2011; Srivastava et al., 2012). 
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Contudo, se muitos grupos possuem elevados graus de conservação filogenética de suas 
características (por exemplo, anfíbios; Lourenço-de-Morais, 2019), outros há que 
divergem muito funcionalmente, embora sejam filogeneticamente próximos ou, outros 
ainda, apresentam convergência fenotípica sendo filogeneticamente distantes. Cabe 
ressaltar que alguns atributos funcionais podem variar amplamente ao longo da 
filogenia (ou seja, são instáveis), e isto pode reduzir a detecção de sinal filogenético 
(Srivastava et al., 2012). Ainda, o grau de conservadorismo de nicho depende da 
robustez da filogenia e da quantidade de informações relativas aos valores de atributos 
que estão disponíveis para os clados de interesse. Assim, a utilização da diversidade 
filogenética como proxy da diversidade funcional deve ser vista com cautela e, de 
preferência, deverão ser utilizadas concomitantemente. 
Fato consagrado na ecologia é que os padrões de ocorrência de 
linhagens evolutivas e de atributos funcionais muito podem nos informar acerca dos 
processos ecológicos atuantes nas comunidades (Tonkin et al., 2016; Pellens & 
Grandcolas, 2016). Por exemplo, uma alta diversidade de atributos e linhagens 
evolutivas (ou seja, alta divegência funcional e filogenética) pode indicar a dominância 
de processos competitivos, enquanto que uma baixa diversidade (agrupamento 
funcional e filogenético) pode indicar o efeito da filtragem ambiental sobre as espécies 
(Peres-Neto et al., 2012; Dainese, Lepš, de Bello, 2015; Gerhold et al., 2015; Kraft, Godoy 
& Levine, 2015). As diversidades funcional e filogenética refletem, no seu conjunto, a 
capacidade de uma dada comunidade para gerar novas soluções evolutivas e para 
persistir frente aos mais variados distúrbios (Meynard et al., 2011). Muitos estudos 
vislumbram, inclusive, um interesse particular destas duas facetas da diversidade para 
os esforços de conservação de espécies (Cadotte et al., 2009; Meynard et al., 2011; Funk, 
Shiemer & Reckendorfer, 2013; Pellens & Grandcolas, 2016).  
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A utilização da abordagem integradora em estudos metacomunitários 
(ou seja, integrando avaliação concomitante das diversidades taxonômica, funcional e 
filoegenética) demonstrou ser importante e, ao mesmo tempo, promissora. Apesar de 
possíveis congruências das facetas da diversidade em suas respostas ao mesmo conjunto 
de preditores ecológicos (por exemplo, Meynard et al., 2011; Heino e Tolonen, 2017), há 
também casos em que o efeito relativo de cada preditor muda de acordo com a faceta 
de diversidade considerada (Mouchet et al., 2010, Cavender-Bares et al., 2009; Wang 
et al., 2015). Assim, a avaliação dos processos comunitários baseados em uma única 
métrica poderia reduzir a força de predição e comprometer a integridade dos estudos. 
Metacomunidades de Poças 
 
Os sistemas aquáticos representam uma fonte de oportunidades para a 
realização de estudos metacomunitários (Heino et al., 2015; Delatorre et al., 2015). 
Entre estes encontram-se poças, persistentes ou temporárias. Poças compreendem 
corpos d’água que variam de 1 m2 a dois hectares e representam um tipo especial e ao 
mesmo tempo desafiador de sistema aquático dulcícola (Williams, 2006). Nestes 
ambientes é possível observar uma considerável heterogenia na estrutura das 
comunidades mesmo em pequenas escalas espaciais e temporais (Heino et al., 2015). 
Esta heterogenia é impulsionada pela presença de diversos gradientes ambientais, tais 
como de hidroperíodo (Welborn et al., 1996; Werner et al., 2007), de morfologia do 
hábitat (Garmendia & Pedrola-Monfort, 2010; Gallego et al., 2014; Provete et al., 2014) 
e de conectividade (Hill et al., 2017). O interesse nestes ambientes não é recente, pois 
além de desempenharem importantes funções ecossistêmicas, estes ambientes estão 
sendo diretamente impactados por modificações provocadas pela ação do homem 




Aspectos ambientais e espaciais muito contribuem para a estruturação 
de comunidades de poças (Parris, 2004). Porém, os processos de organização das 
comunidades de poças podem variar sazonalmente (por exemplo, Strauβ et al., 2016; 
Florêncio et al., 2016). Em casos onde há variação temporal, esta é impulsionada por 
modificações sazonais da estrutura ambiental (por exemplo, nos pulsos de volume total 
de água), as quais geram diferentes níveis de perturbação (Vanshoenwinkel et al., 
2013; Gallego et al., 2014). Para ocorrer nestes ambientes, as espécies geralmente 
precisam apresentar histórias de vida e atributos funcionais únicos e adaptados a estas 
condições (por exemplo, no caso de anfíbios, rápida metamorfose e estágios de vida 
resistentes à dessecação), tornando a biota de poças singular (Wellborn et al., 1996; 
Williams, 2006). É possível observar ainda que processos como o de controle fisiológico 
e de dispersão podem variar amplamente mesmo nos organismos adaptados a poças, 
e isto pode refletir-se nos padrões alfa e beta, e consequentemente gamma, da 
diversidade (Florêncio et al., 2016).  
A maioria dos estudos realizados até ao momento sugere que a 
estrutura das comunidades de poças é, fundamentalmente, conduzida por processos 
determinísticos (Heino et al., 2015; Schalk et al., 2017). Entretanto, algumas 
comunidades foram consideradas como sendo estruturadas por processos estocásticos 
(Chase, 2007; Araújo-Martins et al., 2015; Delatorre et al., 2015). A alternância na 
dominância destes dois processos obedeceria a uma hierarquia, onde poças com 
tamanhos maiores e hidroperíodo mais longo estariam organizadas de acordo com os 
processos determinísticos (por exemplo, interações bióticas), ao passo que poças 
menores e efêmeras estariam mais sujeitas a eventos aleatórios (Chase, 2007). Heino e 
colaboradores (2015) revisaram este tópico e apontaram que a boa capacidade de 
dispersão é uma característica-chave para este tipo de ambiente, especialmente para 
os efêmeros. A dispersão está intimamente relacionada à recuperação das 
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comunidades após eventos de perturbação. Porém, os próprios autores afirmam que, 
devido à alta heterogeneidade ambiental e à estocasticidade, explicar os efeitos de tais 
padrões relacionados à dispersão a partir de preditores espaciais pode ser uma tarefa 
difícil. Por fim, as comunidades de poças podem ser organizadas de acordo com 
eventos de longo prazo (eventos históricos) que tiveram seu início em tempos pretéritos 
e que continuam a influenciar os padrões atuais (por exemplo, Felda et al., 2016). 
Anfíbios Anuros 
 
Anfíbios anuros possuem um ciclo de vida bifásico que alterna de um 
estágio larval altamente dependente de ambientes aquáticos para uma fase adulta 
que transita entre os hábitats aquático e terrestre e cuja dependência da existência 
permanente de água é altamente variável entre taxa (Figura 9; da Silva et al., 2012). 
Além disso, possuem uma pele altamente permeável e fisiologia ectotérmica, ou seja, 
seus controles fisiológicos dependem das condições e são fortemente influenciados por 
elas, o que os torna altamente dependentes da qualidade ambiental (Niemi & 
McDonald 2004).  
 
Figura 9 – O ciclo de vida bifásico dos anuros. Retirado de thinglink.com 
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Anuros também desempenham muitas funções ecossistêmicas nos locais 
onde ocorrem (Rowland et al., 2015). Por exemplo, eles representam grande parte da 
biomassa dos ambientes e muito contribuem no ciclo de nutrientes, além de ocupar 
diferentes níveis ao longo da cadeia trófica (Gibbons et al., 2006; Rowland et al., 2015; 
Schalk et al., 2017; Ribeiro et al., 2017). Além disto, sua grande diversidade de modos 
reprodutivos aumenta a resistência das comunidades e garante a resiliência em 
situações de distúrbio (Figura 10; Davic & Welsh, 2004; Haddad & Prado, 2005). 
 
 
Figura 10 – Diversidade de modos reprodutivos em anuros. 
Retirado de www.britannica.com 
Anuros também são considerados excelentes modelos para se testar 
hipóteses ecológicas. Eles utilizam diversos tipos de ambientes dulcícolas para se 
reproduzir, onde tendem a ocorrer de forma abundante (Eterovick & Barros, 2003). 
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As diferentes espécie e ciclos de vida estão ainda expostos a diferentes aspectos 
ambientais e espaciais (De Bie et al., 2012; Landeiro, Waldez & Menin, 2014; Melo et al., 
2014; Provete et al., 2014; Delatorre et al., 2015). A estruturação de muitas 
metacomunidades de anuros parece responder fundamentalmente a filtros ambientais 
(por exemplo, Hampel et al., 2012; Prado & Rossa-Feres, 2014; Almeida et al., 2015; 
Melchior et al., 2017; Ribeiro et al., 2017; Knauth et al., 2018). Porém, os processos 
espaciais relacionados com a dispersão também demonstraram ser importantes na 
organização da diversidade alfa e beta das metacomunidades (por exemplo, Provete 
et al., 2014; Luiz et al., 2016), incluindo a sua estrutura funcional e filogenética (Araújo-
Martins et al., 2015; Leão-Pires et al., 2018). 
A capacidade de dispersão em anuros é considerada limitada 
(Duellman & Trueb, 1986; Smith & Green, 2005). Grande parte desta limitação está 
associada à morfologia de seus membros locomotores, os quais são relativamente 
curtos e pequenos em relação ao tamanho do seu corpo. Além disto, inúmeros fatores 
intrínsecos (por exemplo, fisiológicos e comportamentais) e extrínsecos podem atuar 
como barreiras à dispersão (Nowakowski et al., 2017). Por exemplo, a distribuição 
espacial das manchas florestais e/ou poças e a permeabilidade da matriz circundante 
podem alterar substancialmente o sucesso da dispersão de diversos grupos (Richter-
Boix, Llorente & Montori, 2007; Hampel et al., 2012; Landeiro, Waldez & Menin, 2014). 
Outros fatores não necessariamente ligados à dispersão também podem contribuir 
para a dominância dos processos espaciais sobre a estrutura de algumas comunidades 
de anuros. Este é o caso do comportamento filopátrico (alta fidelidade ao sítio de 
reprodução), que é muito comum em anuros (Blaustein et al., 1994). Smith e Green 
(2005) realizaram uma extensa revisão deste tópico na literatura, e encontraram que 
a grande maioria das espécies têm deslocamentos inferiores a 1 Km relativamente ao 
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seu local de nascimento. Além disto, muitos indivíduos permanecem nos mesmos locais 
por vários anos, inclusive retornando aos mesmos locais após eventos de seca.   
   Anuros apresentam uma estreita relação atributo-ambiente que varia 
ao longo da ontogenia (Van Buskirk & Arioli, 2005; Michel, 2011; Marques & Nomura, 
2015; 2019). Experimentos realizados com girinos permitiram verificar que estas relações 
estão atreladas principalmente a dois gradientes ecológicos: de predação e de 
hidroperíodo (Van Buskirk & Arioli, 2005; Michel, 2011). Os predadores têm potencial 
para selecionar atributos funcionais em comunidades de girinos (Van Buskirk & Arioli, 
2005). Eles podem, inclusive, conduzir a modificações em diversos atributos, tais como 
as morfologias do corpo e da cauda e taxas de crescimento e sobrevivência (Van 
Buskirk & Arioli, 2005; Nomura et al., 2011). O hidroperíodo também influencia as taxas 
de crescimento e desenvolvimento, mas atua diretamente na proporção em que os 
girinos transformam a biomassa do ambiente (ou seja, na intensidade de forrageio; 
Van Buskirk & Arioli, 2005; Shclak et al., 2017), no tempo de metamorfose (Wellborn 
et al., 1996), e na massa seca pós-metamorfose (Peltzer & Lajmanovich, 2004).  
Em adultos, a relação atributo-ambiente é mais evidente nas 
características reprodutivas e de controle de água e de temperatura (da Silva et al., 
2012; Schalk & Saenz, 2016). Os níveis de precipitação e de umidade relativa do ar 
foram considerados fatores-chave para a distribuição de modos reprodutivos e de 
linhagens evolutivas ao longo da Mata Atlântica (da Silva et al., 2012; da Silva et al., 
2014). Mais precisamente, apenas as espécies com modos reprodutivos mais generalistas 
ou adaptados à dessecação poderiam ocorrer em porções do bioma com chuvas mais 
imprevisíveis (Haddad & Prado, 2005; da Silva et al., 2012). Adicionalmente, os adultos 
podem ter suas distribuições temporais moldadas pelo fotoperíodo (por exemplo, Both 
et al., 2008; Canaveiro et al., 2009; Schalk & Saenz, 2016), embora esta variável não 
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atue necessariamente na ocorrência de atributos, mas sim potencialmente na 
distribuição temporal das espécies. 
Devido a várias das características citadas acima, os anuros são 
atualmente considerados o grupo de vertebrados mais ameaçados de extinção no 
planeta (Ilg & Oerteli, 2016). As mudanças climáticas (da Silva et al., 2014), a 
fragmentação e a destruição dos hábitats (da Silva et al., 2011; Rowland et al., 2015; Ilg 
& Oerteli, 2016), incluindo alargada supressão de zonas úmidas e a degradação 
ambiental em geral por poluição (Rowland et al., 2015; Costa, Solé & Nomura, 2017) e 
o surgimento de doenças associadas a todos os fatores anteriores estão conduzindo ao 
declínio e extinção de muitas populações de anuros. Para tal, pesquisas que produzam 
conhecimento e cubram as lacunas de informação acerca da biologia dos anuros 
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Objetivos gerais e organização da Tese  
 
O objetivo geral desta tese foi avaliar a estrutura de metacomunidades 
de anuros que ocorrem em poças do extremo sul do Brasil. Para tal, utilizamos 
diferentes abordagens para determinar como variáveis ambientais, espaciais e 
temporais influenciam a organização taxonômica, funcional e filogenética das 
comunidades em ambos as fases do ciclo de vida de anuros: girino e adulto. 
O núcleo da tese é composto por quatro capítulos que correspondem a 
manuscritos já aceitos, submetidos ou em preparação para submissão a periódicos 
científicos indexados com revisão por pares. 
 No primeiro capítulo avaliamos quando e quais variáveis ambientais 
determinam a estrutura multifacetada (ou seja, taxonômica, funcional e filogenética) 
da diversidade alfa de girinos de dez poças temporárias. A profundidade da água 
mostrou-se como o principal condutor da diversidade de girinos, especialmente para a 
diversidade filogenética. O manuscrito correspondente a este capítulo foi já submetido 
e está em revisão no periódico Hydrobiologia. Ao final deste caítulo adicionamos, 
também, um infográfico com as principais informações tratadas neste capítulo e que 
foi compartilhado em redes sociais para estimular a divulgação científica do nosso 
trabalho e também a transmissão de conhecimento entre indivíduos.  
Já no segundo capítulo investigamos a distribuição de adultos em 33 
poças e determinamos a relação entre variáveis ambientais e espaciais e os padrões de 
diversidade beta e seus componentes: substituição de espécies e aninhamento. Os 
principais achados foram que os padrões de variação da diversidade beta taxonômica 
foram mais explicados pelos preditores ambientais e espaciais, enquanto que a 
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diversidade beta funcional respondeu mais fortemente aos preditores espaciais. Este 
manuscrito foi aceito para publicação na PLoS One. 
No terceiro capítulo averiguamos a existência de relações entre os 
atributos morfológicos dos anuros e os descritores ambientais locais de poças. 
Selecionamos oito espécies de anuros e as separamos em dois principais grupos, de 
acordo com o tipo de uso de hábitat – arbóreo ou aquático-terrestre. Em seguida 
determinamos em que níveis ecológicos (intra ou interespecífico) se dão as principais 
variações dos atributos. Os padrões de variação intra e interespecífica parecem 
depender do tipo de atributo e do grupo de organismos em análise. O manuscrito 
correspondente a este capítulo foi já submetido e está em revisão no periódico Aquatic 
Sciences. 
Por fim, no quarto capítulo determinamos a influência relativa de 
preditores ambientais, espaciais e antrópicos sobre a composição taxonômica, funcional 
e filogenética de anuros (adultos) em 33 poças. Verificamos que os preditores espaciais 
foram os principais responsáveis pelos padrões de estrutura taxonômica e funcional, 
enquanto a estrutura filogenética foi mais associada aos preditores ambientais e pelo 
uso da terra (único preditor antropogênico). Este manuscrito está em preparação para 
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1. We evaluated seasonal variation in taxonomic, functional and phylogenetic 
diversity and redundancy of tadpoles present in 401 points of 10 ponds in 
southern Brazil. We predicted i) congruent patterns between all components of 
diversity and environmental descriptors; ii) higher effects of descriptors in the 
three components in seasons with high hydric stress; iii) all components would be 
influenced by different sets of environmental descriptors in each season. 
Predictions were tested using Linear Mixed Models.  
2. Taxonomic, functional but mainly the phylogenetic diversity, responded 
similarly to water depth during the low hydric stress period. This also was 
observed for functional redundancy. This influence was positive for all 
components of diversity. Phylogenetic redundancy was not explained by any of 
environmental descriptors. In the period of higher hydric stress components of 
diversity were not significantly affected by environmental descriptors. 
3. Environmental filtering seems to strongly influence tadpole community 
structure in temporary ponds, at least during the winter. Water depth gradients 
create a variety of micro-habitat conditions allowing diverse sets of species to 
settle and co-occur in ponds. These sets are then filtered according to their 
swimming and foraging abilities along the depth gradient, where intermediate 
depths should contain the greatest tadpole diversity.  
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Anurans exhibit limited dispersion ability and have physiological and 
behavioural characteristics that narrow their relationships with both environmental 
and spatial predictors. So, the relative contributions of environmental and spatial 
predictors in the patterns of taxonomic and functional anuran beta diversity were 
examined in a metacommunity of 33 ponds along the coast of south Brazil.. We 
expected that neutral processes and, in particular, niche-based processes could have 
similar influence on the taxonomic and functional beta diversity patterns. Distance-
based methods (db-RDA) with variation partitioning were conducted with abundance 
data to examine taxonomic and functional facets and components (total, turnover and 
nestedness) in relation to environmental and spatial predictors. Processes determining 
metacommunity structure differed between the components of beta diversity and 
among taxonomic and functional diversity. While taxonomic beta diversity was further 
accounted by both environmental and spatial predictors, functional beta diversity 
responded more strongly to spatial predictors. These two contrasting patterns were 
different to what we had predicted, suggesting that while there is a taxonomic turnover 
mediated by environmental filters, the spatial distance promotes the trait dissimilarity 
between sites. In addition, our data confirm that neutral and niche-based processes 
operate on anuran metacommunities even at short geographic scales. Our results 
reinforce the idea that studies aiming to evaluate the patterns of structure in 
metacommunities should include different facets of diversity so that better 
interpretations can be achieved. 
 
Key words  
Freshwater ponds; variation partition; niche-based process; neutral process; southern 






Beta diversity connects the spatial structure of communities to a variety 
of ecological processes, such as neutral processes (e.g. dispersion limitation) and niche-
based processes (e.g. limiting similarity and environmental filtering) [1, 2, 3, 4]. Beta 
diversity represents the amount of variation in species composition between a set of 
local communities [2, 5, 6], and can be divided into two additive components: spatial 
turnover and nestedness-resultant [7, 8]. Spatial turnover occurs when some species are 
replaced by others as a result of ecological processes (e.g. environmental filtering and 
dispersion limitation) that restrict their occurrence in certain places [2, 8, 9]. Nestedness, 
on the other hand, occurs when non-random processes of species loss result in the 
ordered deconstruction of assemblages, leading to the formation of local sets poorer in 
the number of species, and subsets of richer sites [9, 10, 11]. Despite their distinct nature, 
these two components are complementary and main drivers of dissimilarity patterns 
between communities [7].  
Within the metacommunity theory, the organization of local assemblies 
is thought to occur at broader spatial scales [12, 13]. In metacommunities structured by 
neutral processes, the dispersion limitation and demographic stochasticity are the 
dominant factors, so that geographical distance between communities is the best 
predictor of beta diversity [14, 15]. In contrast, ecological interactions and environmental 
conditions are the most important factors in metacommunities structured by niche 
processes, and the environmental distance between communities should be the best 
predictor of beta diversity [12, 16]. However, several studies suggest that the action of 
these processes is not mutually exclusive, and that the structuring of biological 
metacommunities results from the interaction of the two processes – neutral and niche-
based [13, 17]. Indeed, in aquatic metacommunities deterministic processes (especially 
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environmental filtering) seem to be dominant, though neutral processes also contribute 
to the observed patterns of beta diversity [9]. 
Taking into account that biological communities result from a 
complexity of interactions between organisms, environment and space, the 
incorporation of functional traits (functional diversity) in community and 
metacommunity studies has been widely advocated (e.g. 18, 19). In fact, the use of an 
integrative approach where taxonomic and functional diversities are taken into 
account is advantageous. First, the evaluation of communities using only taxonomic 
identity is often difficult to interpret, since taxonomic groups may contain phylogenetic 
and ecological lineages in conflict between convergence and adaptive divergence [20, 
21, 22]. In addition, the functional approach allows elucidating the ‘true role’ of each 
species in ecosystem processes and their resistance and resilience to environmental 
changes [23, 24]. Finally, several studies found congruent responses of the two metrics 
of diversity for the same ecosystem processes [19, 25, 26], although these relationships 
may vary according to the taxonomic group of interest [27, 28]. 
Neotropical anurans are considered excellent ecological models because 
they are locally abundant and sampling of most groups is relatively easy. Anurans have 
highly permeable skin, a complex and biphasic life cycle, limited dispersion, and 
geographically restricted distribution patterns [29, 30]. So, compositional variation in 
anuran seems to result from several factors, such as available area and hydroperiod, 
vegetation cover, type of surrounding matrix and geomorphology [26, 31, 32, 33, 34]. 
Thus, both environment and space tend to strongly contribute to the patterns of 
taxonomic and functional dissimilarity between anuran communities [30, 35, 36]. 
Although anuran beta diversity has already been addressed in several 
studies (e.g. 33, 36, 37), few have used an integrative approach to describe patterns of 
anuran beta diversity [30]. FAlthough the dominance of environmental predictors over 
beta diversity has been reported in several studies [e.g. 26, 29, 37], others have reported 
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considerably greater spatial effects [38], or even a balance between both [30, 33]. 
These discrepancies occur because the different characteristics of anurans' life histories 
respond differently to ecological predictors, so that the metacommunity structure may 
differ between groups occurring in the same region [e.g. 39]. Thus, the concomitant 
evaluation of taxonomic and functional information can resolve much of the mismatch 
about the anuran metacommunity structure and provide important information for 
the conservation of species and their functions in community and ecosystem properties 
[40]. 
In this study we investigated the relationship between environmental 
and spatial components and the patterns of taxonomic and functional beta diversity 
in a metacommunity of anurans from the coastal subtropical region of southern Brazil. 
We expect beta diversity to be influenced by both environmental and spatial 
components, with a greater contribution of the environmental component to the 
distribution of traits and species [41]. We also expect diversity components – taxonomic 
and functional – to present similar responses to the sets of descriptors evaluated [30]. 
Through functional traits, species can shape, change and accommodate in the 
environment where they occur [42, 43]. Consequently, species distribution can be 
expected as resulting from combinations of ecologically relevant characteristics 
allowing them to persist in a given set of environments [44]. We thus expect functional 
diversity to be a better indicator of the ecological processes responsible for the 
structuring of the anuran metacommunity [41, 45]. 
 






Collection permits were provided by Instituto Chico Mendes de 
Conservação da Biodiversidade (ICMBio) (authorization 55409). Field studies did not 
involve endangered or protected species. We restricted manipulation of animals in the 
field to minimal as we sampled just specimens restricted in the collection units (see the 
section 2.3). Specimens collected were identified, measured and immediately released 
in the same pond where they were sampled. All sampling procedures were reviewed 
and specifically approved as part of obtaining the field permits by ICMBio (see above). 
Study Area 
 
This study was done in Lagoa do Peixe National Park (PNLP; 31°02’-
31°48’S; 50°77’-51°15’W; figure 1), the only Ramsar site in southern Brazil [46]. With a 
length of 64 km and an average width of 6 km, the PNLP comprises over 34,000 
hectares of protected wetlands, integrating the Coastal Plain of the State of Rio Grande 
do Sul, one of the regions of southern Brazil with higher concentration of wetlands [47]. 
The climate is subtropical humid, and temperatures range between 13 °C and 24 °C 
with annual average of 17.5 °C. The mean annual precipitation varies between 1200 
and 1500 mm [48]. The vegetation along water bodies is typical of wetlands, with a 
predominance of tree and grass vegetation around water bodies and aquatic 





Figure 1: Study area at Lagoa do Peixe National Park, southern Brazil. Sampled 
ponds are represented by blue circles.  
 
 
Anuran surveys and trait measurement 
 
We sampled adult anurans in 33 water bodies throughout the study 
region (Fig. 1). Ponds were selected based on biotic and abiotic characteristics (see Table 
S1), insulation of other ponds (sample independence), accessibility and landowner 
permission. Distances between ponds ranged from 0.7 to 39 km. Sampling was 
performed monthly, from October 2016 to March 2017. The hydroperiod 
characterization of each pond was performed monthly by recording total area and 
average depth. Most of the sampled ponds showed monthly variation in water volume, 
but remained with over 50% of the initial volume registered (the exceptions were the 
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ponds that showed small reductions). Thus, the ponds were characterized as semi-
permanent.  
We used both calling surveys and active search at breeding habitats to 
record the number of calling males of each species in each pond [49]. Samplings were 
done from 6 p.m. to 0 a.m. The total effort per pond was 1 hour per month, totalling 6 
hours of sampling per pond. Sampling was performed by DAD with the help of three 
additional researchers. DAD was responsible for both accounting for the individuals 
present in each pond and for measuring the morphological traits of each individual.   
We measured five morphological traits for each individual captured: 
head shape; eyes position; eye size; relative length of limbs; body mass (see 
Supplementary Material Table S2 for more information). Addittionaly, we compiled six 
life history traits from literature: reproductive mode; relative number of eggs; daily 
activity period; type of habitat; fossorial habit; reproductive season. These 11 traits were 
chosed based on perceived importance for determining habitat use and species 
resilience. All attributes were used to construct a pairwise distance matrix of species. In 
this procedure we used the Gower standardization for mixed variables [50]. 
 
Environmental and spatial variables 
 
The eight environmental descriptors measured in this study and their 
description are presented in Table S14. Area, depth and number of vegetation types 
around the pond, pond vegetation (inside the pond), margin configuration and pond 
substrate were measured in the field through visual interpretation in an area around 5 
meters from the edge of the ponds. The distance to the nearest forest fragment and 
distance to the nearest sampled pond were obtained from high-resolution aerial 
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photographs of the region inspected immediately after samplings, available from 
Google Earth (http://earth.google.com/), combined with field inspection. 
We used distance-based Moran’s Eigenvector Maps (dbMEMs; 50, 51) to 
create spatial variables (eigenvectors) based on the Euclidean distance matrix of the 
geographical coordinates of the ponds. First of all, we defined the neighbourhood 
matrix, which describes the spatial relationships among objects [51]. In other words, we 
defined which ponds are neighbours and which are not. We used as spatial 
neighbourhood graphs 'Delaunay triangulation', 'Gabriel graph' and 'Minimum 
spanning trees', and as a weight measure we used the linear distances between ponds. 
We selected the best neighbourhood matrix based on AICc. The most parsimonious 
model was the one based on the 'Gabriel graph', and the truncation distance was 18.03 
km (AIC = 11.22 versus 12.88 for the null model). This model also generated 23 spatial 
variables (eigenvectors), eight of which with positive autocorrelation. 
 




We built four matrix types containing the measured data of all ponds: 
(i) an abundance or presence/absence matrix, which contained the total species count 
for each pond; (ii) a trait matrix, containing average trait values for each species; (iii) 
an environmental matrix, containing all environmental descriptors measured in each 
pond; and (iv) a spatial matrix, containing all dbMEMs.  
As suggested by [52], we considered the abundance of each species in a 
given pond as the abundance of calling males recorded in the month of highest 
recorded abundance. This procedure prevents underestimates of population 
abundance caused by calculating the mean of successive samples and prevents 
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overestimates caused by the re-counting of individuals if successive samples are 
summed [52]. Abundance data were transformed using the Hellinger distance [50] to 
homogenize variation among species abundances. Environmental descriptors values 
were standardized by subtracting each value from the average of the descriptor and 
dividing the result by the standard deviation. 
 
Assessing the anuran beta diversity components  
 
We partitioned beta diversity into overall beta diversity, turnover and 
nestedness components following the methods proposed by [8]. This procedure was 
performed using the function “beta.pair” in the R package betapart [50] and the 
function “beta” in the R package BAT [54]. We used the Bray-Curtis dissimilarity for 
the abundance data. This procedure produced three dissimilarity matrices (Table 1). 
 
Table 1: Summary of beta diversity index and their nomenclatures used in this study 
Beta diversity index Nomenclature 
Total Overall spatial turnover  
Bray 




Nestedness Nestedness resulting from species 








We used distance-based redundancy analysis (db-RDA) on each 
biological dissimilarity matrix to examine community–environment relationships in 
more detail [55]. This method is similar to redundancy analysis, but may be based on 
any dissimilarity or distance matrix (in our case, Bray-Curtis dissimilarity) [50].  
Initially we selected only significant environmental predictors of variation 
in taxonomic and functional beta diversity, which then were used for the environmental 
model [56]. We used forward selection with 9999 permutations to select the MEMs to 
run the environmental model. For this, we used the matrices containing each beta 
diversity component and the environmental predictors. The selection stopped either 
when the tested variable had a p-value above 0.05 or when the adjusted R2 [56] of 
the full model, before any selection, was exceeded [56]. The forward selection 
procedure was run with the “forward.sel” function from the R package vegan [56].  The 




We also used forward selection with 9999 permutations to select the 
MEMs to run the spatial model.  The summary results of forward selection procedure 
are presented in the Tables S4 and S5. 
 
Variation partitioning for the anuran taxonomic and functional beta 
Diversity 
 
The relative contributions of the environmental descriptors and spatial 
variables to the taxonomic and functional beta diversity patterns were evaluated using 
a partial Redundancy Analysis (pRDA) with variation partitioning [51]. This analysis 
partitions the variance in community composition resulting from (1) each explanatory 
variable  ([E] = environment and [S] = spatial), (2) the unique contribution of each 
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explanatory variable ([E/S] = environment - purely environmental variables – or [S/E] 
= spatial – purely spatial variables) and (3) the total variance explained by the 
environmental and spatial variables together (spatially structured environmental 
variables). The variance explained by each fraction was based on the adjusted R2 [57]. 
The environmental variables used in the environmental model and the spatial 
variables composing the spatial model were those previously selected in db-RDA and 
forward selection, as described above. 
The significance of db-RDA axes (Tables S7 and S8) and pRDA fractions 
were tested through an ANOVA-like permutation test to assess the significance of the 
constraints, using 9999 permutations. The db-RDA and pRDA analyses were done using 
the functions “capscale” and “var.part”, and the permutations using the “anova.cca” 




Eleven species belonging to three families (Bufonidae, Hylidae and 
Leptodactylidae) were registered. The most frequent species were Dendropsophus 
sanborni and Pseudis minuta, occurring in 19 of 33 ponds evaluated. Physalaemus 
biligonigerus and Scinax fuscovarius were less frequent occuring, respectively, in three 
and four of the sampled ponds (for the complete list of species and occurrence pattern 
across ponds see Table S9). 
 
Environmental predictors and anuran beta Diversity 
 
In general, the sets of descriptors selected to compose the environmental 
and spatial models were different between the taxonomic and the functional beta 
diversities (Table 2). The greater relationship between environmental descriptors and 
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beta diversity was observed in the total component of taxonomic beta diversity (R2adj: 
0.18; F: 1.52; p: <0.001) and for turnover (R2adj: 0.18; F: 2.25; p: 0.02) and nestedness 
(R2adj: 0.29; F: 8.40; p: <0.001) components of functional beta diversity.   
Regarding taxonomic beta diversity, the environmental descriptors 
selected were depth, pond vegetation and pond substrate. Pond vegetation was 
shared for all of beta diversity components, but it was not significant for the nestedness 
component. Depth and pond vegetation seem to the main drivers of taxonomic beta 
diversity in the metacommunity, since it largely explained total beta diversity (depth: 
F=1.83, p=0.03; pond vegetation: F=1.42, p=0.01) and turnover (depth: F=2.41, p=0.02; 
pond vegetation: F=2.27, p<0.001; Table S6).   
The environmental descriptors selected for the functional beta diversity 
were area, vegetation around the pond and types of substrate. Vegetation around the 
pond was the descriptor that most explained total beta diversity (F=1.84, p=0.05; Table 
S7) and turnover (F=3.86, p<0.001). For the nestedness, area was the descriptor that 
most explained total beta diversity of this component (F= 8.40; p< 0.001). 
Table 2. Results of distance-based RDAs for the abundance data. Analyses were run for taxonomic 
and functional components based on total beta diversity, turnover and nestedness dissimilarities. 
Full models and marginal tests of significance for single environmental variables are shown (i.e., 
separate significance test for each variable in a model when all other terms are in the model).  
TOTAL (Bray) TURNOVER (Bal) NESTEDNESS (Gra) 
Taxonomic beta diversity 
Overall test Overall test Overall test 
R2adj:0.18; F:1.52; p: <0.001 R2adj:0.08; F: 1.18; p< 0.001 R2adj:0.001; F: 0.99; p: 0.56 
Predictor 
Variable 
F p Predictor 
Variable 
F p Predictor 
Variable 
F p 
Depth 1.83 0.03 Depth 2.41 0.02 Ins.veg 0.99 0.56 
Ins.veg 1.42 0.01 Ins.veg 2.27 <0.001    
Subst. 1.20 0.01 Subst. 1.67 0.05    
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Functional beta diversity 
Overall test Overall test Overall test 
R2adj:0.05; F: 1.84; p: 0.05 R2adj:0. 18; F: 2.25; p: 0.02 R2adj:0.29; F: 8.40; p: <0.001 
Predictor 
Variable 
F P Predictor 
Variable 
F p Predictor 
Variable 
F P 
Margin veg. 1.84 0.05 Margin veg. 3.86 <0.001 Area 8.40 <0.001 
   Subst. 1.46 0.20    
 
Variation partitioning for anuran beta Diversity 
 
 
Variation partitioning analyses identified significant effects of both 
environmental and spatial components on the anuran metacommunity structure. Both 
environment and space influenced the taxonomic and functional structure, but the 
taxonomic structure was mostly driven by environment, while functional structure was 






       Figure 2: Variation partitioning for total taxonomic (a-c) and functional (d-ff) 
beta diversities of anuran communities.  E = environment; S = spatial component. (*) 
p< 0.05; (**) p<0.001.  
 
Variation partitioning for taxonomic beta Diversity 
 
 
The contribution of the environmental component for the total variance 
explained by the taxonomic beta diversity was greater than the pure spatial 
component (Figure 2a; Table S8). For total beta diversity, the contributions of the 
environmental individual fraction were 23%, while the contributions of space were 12%. 
The shared contribution between Environment and Space on the total variance was 
5%. 
The components of taxonomic beta diversity showed more complex 
patterns. The shared fraction between environment and space (11%), but mostly the 
pure spatial component (28%), explained nestedness patterns (Gra; Figure 2c)). The 
environmental component explained less than 1% of the variation (though it was 
significant; p=0.004). The opposite pattern was observed for the turnover, where the 
shared fraction between environment and space presented the strongest influence on 
the patterns (Bal= 23%; Figure 2b). The environmental fraction was slightly larger than 





Variation partitioning for functional beta Diversity 
 
Variance in functional beta diversity (Bray: 21%, Figure 2d) and its 
components (Bal: 19%, Figure 2e; Gra: 41%; Figure 2f)) were mostly explained by 
spatial processes (Table S8). However, the environmental component also contributed 
significantly to the explained fraction, especially towards functional turnover 
(Bal:18%). Finally, the largest contribution of the shared fraction between environment 




Here, we used a variation partition approach to understand how 
taxonomic and functional anuran beta diversity are influenced by environment and 
space at a regional scale in South American subtropical wetlands. Our results showed 
opposing patterns between taxonomic and functional beta diversity in their response 
to environmental and spatial predictors, contrary to what we had predicted, and has 
been described for metacommunities of Atlantic Forest anurans [30]. Taxonomic 
diversity responded to both spatial and local environmental predictors, while functional 
diversity was better explained by spatial predictors. We also registered opposite 
patterns for species turnover. While the spatially structured environment drives 
taxonomic turnover, the isolated fractions of space and environment were responsible 
for all the explanation found for functional turnover. However, it should be noted that 
although we found discrepancies between the taxonomic and functional structure, 
nestedness components for each were driven similarly by the same predictors (spatially 
structured environment and mostly spatial fraction). 
Our findings reinforce that the structuring of beta diversity in metacommunities of 
organisms that depend on aquatic systems, including those of anurans, is complex [22, 
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30]. This allows us to infer that different processes act on the selection of species and 
functional attributes along metacommunities [22]. Also, the patterns and processes of 
diversity might differ when total beta diversity is partitioned [8]. Our results also 
support the assumption that beta diversity components vary across geographic space 
and may respond to different predictors [1, 12]. 
Environmental predictors and anuran beta diversity 
 
The organization of anuran assemblages in freshwater systems exhibits 
patterns in response to environmental gradients [29, 34, 59]. Most of the descriptors we 
evaluated had some level of influence on anuran patterns of beta diversity. Indeed, 
different environmental factors tend to affect species differently due to differences in 
their physiological and behavioural characteristics [20, 35, 38]. Area and depth were 
the two predictors best explaining beta diversity. These two variables are associated 
with pond hydroperiod and promote a trade-off between the persistence of those 
systems and predation and competition levels, both with strong influence in anuran 
survival and life cycle [31, 32]. Species richness and composition will thus be affected by 
those descriptors, and the persistence of a species in a given community will be 
mediated by the presence of specific traits [31, 32]. For example, species that lay eggs 
in foam nests and show rapid larval development (leptodactylids as Physalaemus 
biligonigerus and Physalaemus gracilis) survive in ephemeral ponds but tend to present 
reduced rates of growth and post-metamorphic survival [60, 61]. On the other hand, 
the occurrence in permanent ponds is favoured by morphological and behavioural 
traits that facilitate the escape and co-occurrence with predators and competitors, 
respectively (e.g. body and fin format; refuge use; activity patterns) at the cost of time 




Substrate type and pond and margin vegetation are closely associated 
with species' reproductive habits (e.g. calling sites and oviposition sites). Anurans present 
a wide variety of reproductive modes [63, 64], and the presence of more differentiated 
modes requires increasing levels of environmental complexity. This is the case for most 
species of the Hylidae and the Leptodactylidae, which place spawning near aquatic 
macrophytes [64]. These variables represent resources that were also crucial for adults 
and juveniles in their thermoregulation and food production processes [65, 66, 67]. The 
significant contribution of these variables in the metacommunity structure 
demonstrates the importance of environmental heterogeneity towards both taxonomic 
and functional structures. More specifically, our results demonstrate that the presence 
of ponds distributed along gradients promoted by these descriptors is paramount for 
the maintenance of anuran populations and communities [32, 39, 68], and any change 
in these variables could drastically change the patterns of metacommunity 
organization.  
 
Opposing patterns between taxonomic and functional beta 
diversity 
 
Our results show that taxonomic beta diversity is mainly structured by 
niche-based processes, as the similarity in species composition decays along the 
environmental gradient [12]. This means that environmentally distinct ponds add 
different community compositions [69, 70]. However, this dissimilarity was slightly lower 
for the functional diversity for most cases, indicating that, although there is a taxonomic 
turnover mediated by environmental filters, the traits present along these gradients are 
often not sufficiently different for large functional dissimilarities to be observed [25, 71]. 
Functional beta diversity was more closely associated with spatial 
predictors, suggesting the dominance of neutral processes [14]. The presence of a spatial 
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structure in beta diversity patterns of anurans has been observed to communities of 
Amazonia [39] and southeastern Brazil [29, 38] and appears to be common and more 
evident for amphibians than for other organisms (e.g. mammals, birds and 
invertebrates)[1]. We highlight that the combination of spatial and environmental 
models also contributed considerably to the explained fraction, which may suggest a 
certain level of spatial autocorrelation in some of the environmental variables [3]. 
These diversity patterns organized according to spatially structured environmental 
variables may be common in freshwater communities [72]. This is because the 
ecological variables of ponds (e.g. depth and aquatic vegetation) are not spatially 
independent and are often spatially structured at local and regional scales [29, 72]. 
The results for taxonomic and functional nestedness emphasize the 
pattern of dominance by spatial predictors in our study area. This may be linked to 
dispersal limitation (e.g. [36]); indeed, anurans relatively small body-size and 
physiological limitations make most species dependent on flooded or at least humid 
corridors for dispersal [20, 32]. In addition, the presence of natural and artificial barriers 
(e.g. sandy soils and roads with constant car traffic, as occurs in our study area) may 
prevent many species from reaching all ponds available for the whole of the 
metacommunity [1, 32]. As a consequence, there was a decrease in functional similarity 
with the increase in geographical distance, as occurs in other aquatic organisms [22, 73, 
74]. 
Still, the association of spatial predictors with neutral dynamics and 
potential patterns of dispersal limitation should be interpreted cautiously. In fact, 
potentially important environmental variables may not have been evaluated, while 
contained in the spatial component [71, 75]. Also, other factors difficult to evaluate, 
such as predation and competition, may have a significant effect in the patterns of beta 
diversity and alter the importance of each predictor along the metacommunity, which 
was already demonstrated for microorganisms in controlled systems [76]. 
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The processes of community assembly may act in different 
environmental gradients and along spatial and temporal scales, resulting in patterns of 
functional and phylogenetic convergence or divergence independent of the taxonomic 
identity [27, 77]. Such discrepancies between different metrics of diversity across spatial 
and temporal scales were already reported in other taxa [19, 78, 79]. Moreover, the 
correlation between taxonomic and functional nestedness and turnover may be higher 
at the alpha scale than at the beta and may be variable according to the set of the 




In conclusion, our results contributed to the knowledge about the relative 
influence of neutral and niche-based processes in determining the structure of anuran 
metacommunities. Along the southern coast of Brazil, the structure of beta diversity 
differed between the taxonomic and functional components. Despite this, we found 
important congruences between the components of beta diversity within each facet. 
The dominance of environmental and spatial predictors in the structuring of the 
taxonomic diversity and the spatial predictors in the structuring of the functional 
diversity suggest the co-existence of different processes in structuring anuran 
metacommunities and reinforce the importance of the inclusion of different facets of 
diversity in such analyses. The substantial contribution of purely spatial predictors in the 
patterns of both facets of diversity is similar to that found in other regions (e.g. [30]), 
confirming the predominance of neutral processes on the structuring of anuran 
metacommunities. However, the significant contribution of the shared fraction 
between environment and space, shows that the structure of our target 
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Table S1– Environmental descriptors of ponds measured between October 2016 and March 2017 at Lagoa do Peixe 
Nation Park, Rio Grande do Sul, Brazil. 
Environmental 
descriptors 
Description/levels Ecological Relevance Reference 
Area 
Total surface area of the pond 
(m2) 
Both are related to the 
occurrence and persistence of 
individuals in ponds, as well as 
the levels of competition 
and/or predation, and the 
reproductive success of each 
species 
9, 10 
Depth Maximum depth of the pond (cm) 
Distance to the nearest 
forest fragment 
Distance to the nearest forest 
fragment (m) 
promote routes of dispersion 
and places for 
thermoregulation and feeding 
11 
Distance to the nearest 
sampled pond 
Distance to the nearest other pond 
(m) 
Ensure population persistence 
due to increased 




subject to stochastic 
extinctions. 
Pond vegetation 
Number of vegetation types inside 
the pond, according to the 
following categories their 
combinations: (i) absent; (ii) 
macrophytes; (iii) grasses; (iv) 
herbs; (v) shrubs; (vi) trees. 
provides a greater variety of 
microhab- 
itats in both vertical and 
horizontal strata and thus 
insures 
that several species-specific 
requirements are met, 
promoting  maintaining of a 





(i) flat border; (ii) angular border 
(margins with ≥15 cm higher than 
the surface water). 
affects microclimatic conditions 
and foraging and reproductive 
success 
14 
Vegetation around the 
pond 
Number of vegetation types 
around the pond, according to the 
following categories and their 
combinations:(i) grasses; (ii) herbs; 






Number of substrate types of the 
pond, according to the following 
categories and combinations: (i) 
muddly; (ii) with vegetation. 
influence habitat use and 





Table S2 - Functional traits measured (in adults). 
Functional Trait Category Levels Reference 
Head shape continuous head length / head width This study 
Eyes position  continuous Interorbital distance / head 
width 
This study 
Relative length of 
limbs 
continuous (Length of thigh + tibia 
length + tarsus length + 
foot length) / (arm length 
+ forearm length + hand 
length) 
This study 
Eye size continuous Eye diameter / head 
length 
This study 
Body mass continuous grams This study 
Reproductive mode categorical From 1 to 40 1 
 
89 
Relative number of 
eggs 
continuous number 2, 3, 4, 5, 6, 7, 8 
Daily activity period categorical Diurnal; nocturnal; diurnal 
& nocturnal 
Type of habitat categorical Lentic; lotic; lentic & lotic 
Fossorial habit binary Present; absent 




Table S3 – Results for the forward selection of environmental variables to compose the environmental model of taxonomic 

















Depth 0.07 0.03 2.08 0.04 
Ins.veg 0.40 0.16 1.77 0.005 
Subst. 0.14 0.20 1.63 0.05 
Bal 
Depth 0.07 0.03 2.28 0.03 
Ins.veg 0.44 0.20 2.13 0.005 
Subst. 0.12 0.25 1.67 0.05 
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Margin veg. 0.10 0.05 2.44 0.05 
Bal 
Margin veg. 0.13 0.08 1.96 0.05 
Subst. 0.13 0.10 3.85 0.005 





Table S4 – Results for the forward selection of spatial variables to compose the spatial model of taxonomic beta diversity during 
the pRDA analysis. 

















MEM 1 0.10 0.06 2.64 <0.001 
MEM 14 0.09 0.12 2.35 0.02 
MEM 3 0.08 0.17 2.39 0.02 
Bal 
MEM 1 0.10 0.06 2.54 0.01 
MEM 3 0.09 0.12 2.46 0.02 
MEM 11 0.08 0.16 2.24 0.04 
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MEM 12 0.07 0.21 2.20 0.03 
MEM 21 0.07 0.25 0.13 0.04 
MEM 14 0.07 0.30 2.22 0.03 
MEM 5 0.06 0.34 2.21 0.03 
Gra 
MEM 14 0.12 0.08 3.14 0.02 
MEM 7 0.12 0.17 3.41 0.01 






Table S5 – Results of forward selection of spatial variables to compose the spatial model of 
functional beta diversity during the pRDA analysis. 


















MEM 22 0.24 0.19 5.30 0.01 
MEM 12 0.19 0.35 5.27 0.01 




MEM 1 0.13 0.29 3.40 0.04 
MEM 21 0.12 0.39 3.54 0.04 
MEM 9 0.13 0.50 4.57 0.02 
MEM 4 0.09 0.59 4.12 0.02 
MEM 12 0.09 0.70 5.42 0.006 
MEM 13 0.05 0.75 3.44 0.03 
MEM 18 0.04 0.79 3.44 0.04 
Gra 
MEM 22 0.31 0.27 7.58 0.01 
MEM 12 0.23 0.48 7.75 0.007 
MEM 20 0.09 0.56 3.82 0.04 
MEM 3 0.09 0.64 4.26 0.03 
MEM 2 0.07 0.71 4.49 0.02 
 
 
Table 6 – Results of anova.cca test for the two first axis of db-RDA between 
environmental variables selected and taxonomic beta diversity components. 
Type of Data 
Beta Diversity 
Component 










Axis 1 3.40 0.04 




Axis 1 2.15 0.05 
Axis 2 1.88 0.43 
Gra 
Axis 1 1.74 0.31 
Axis 2 1.05 0.99 
Table S7– Results of anova.cca test for the two first axis of db-RDA between 
environmental variables selected and functional beta diversity components. 
Type of Data 
Beta Diversity 
Component 








Bray Axis 1 1.99 0.05 
Bal 
Axis 1 1.81 0.05 
Axis 2 0.94 0.95 
Gra 
Axis 1 1.16 0.26 












Table S8: Variation partitioning for the components of anuran beta diversity based 
on abundance data. The table shows the variation explained (R2 adjusted) for total 
taxonomic and functional beta diversity and turnover and nestedness compontens 
versus environment and space. E = environment; S = spatial component obtained from 
dbMEM; E+S = shared contribution between environment and space; E/S = the unique 
contribution of the environmental component; S/E = the unique contribution of the 
spatial component. 
  TAXONOMIC FUNCTIONAL 
  R2adjuste
d 




E 0.58 1.92 <0.001 0.11 1.74 0.05 
S 0.27 2.62 <0.001 0.19 3.09 0.01 
E+S 0.05 2.21 <0.001 <0.01 2.62 0.008 
E/S 0.23 1.79 <0.007 0.12 1.95 0.03 
S/E 0.12 1.92 0.04 0.21 3.19 <0.001 





E 0.34 2.16 <0.001 0.17 2.26 0.02 
S 0.32 2.77 <0.001 0.19 1.47 0.05 
E+S 0.24 2.07 <0.001 <0.01 1.91 0.02 
E/S 0.10 1.37 0.04 0.18 1.96 0.05 
S/E 0.09 1.26 0.05 0.19 1.69 0.05 
Residuals 0.57 - - 0.64 - - 
NESTEDNESS 
(Gra) 
E 0.06 1.23 0.27 0.29 8.39 <0.001 
S 0.24 3.50 0.003 0.61 6.75 <0.001 
E+S <0.01 2.26 0.004 0.22 7.69 <0.001 
E/S 0.11 1.49 0.05 0.08 4.16 0.02 
S/E 0.28 3.44 0.003 0.40 3.78 <0.001 
Residuals 0.60 - - 0.30 - - 
 
Table S9 – Anuran species composition in each of the sampled ponds. 













p1 0 21 0 4 0 0 0 1 0 0 0 
P2 2 3 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
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P3 0 0 1 2 0 0 0 0 0 1 0 
p4 0 1 4 3 0 0 1 2 0 0 0 
p5 9 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
P6 0 0 0 0 0 0 0 2 0 3 1 
p7 0 20 5 0 0 0 0 0 0 0 1 
p8 0 1 6 6 0 8 4 0 0 1 8 
p9 0 0 1 5 0 1 4 2 0 0 0 
p10 0 10 0 0 0 0 1 10 0 1 10 
p11 22 12 4 6 0 0 0 0 0 0 1 
p12 10 3 0 1 0 0 14 6 0 0 1 
p13 0 24 7 2 0 0 34 9 1 0 2 
p14 0 1 6 0 0 21 6 14 2 0 1 
p16 0 23 0 1 0 0 10 1 0 0 7 
p17 0 0 3 1 0 50 10 0 2 0 0 
p18 0 0 0 7 0 0 0 0 1 0 0 
P19 2 6 0 4 0 23 8 1 0 0 0 
p20 0 0 0 0 1 0 9 0 0 0 0 
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p21 0 1 0 3 1 35 6 1 1 0 0 
p23 0 1 0 1 0 0 2 1 0 0 0 
P24 0 1 9 1 12 0 0 0 0 0 0 
p25 0 7 0 2 0 1 6 0 0 0 8 
p26 0 5 21 1 0 0 6 6 1 0 0 
p27 0 0 4 0 0 0 0 1 0 0 0 
p28 6 23 30 2 0 0 11 12 0 0 23 
P29 0 0 0 0 0 14 17 53 0 0 0 
p30 2 10 0 0 0 0 20 56 0 0 5 
p31 0 0 0 0 0 0 0 3 0 0 0 
p32 0 0 5 0 0 0 0 5 0 0 0 
p33 0 0 5 0 0 0 0 0 0 0 1 
Dendropsophus minutus (D. min.); Dendropsophus sanborni (D. sanb); Hypsiboas pulchellus (H. pul.); 
Leptodactylus latrans (L. lat.); Physalaemus biligonigerus (Ph. bil.); Pseudopaludicola falcipes (Ps. fal.); 
Physalaemus gracilis (Ph. gra.); Pseudis minuta (Pse. min.); Rhinella dorbignyi (R. dorb.); Scinax 





1. Haddad C F B, Prado C P A. Reproductive modes in frogs and their unexpected 
diversity in the Atlantic forest in Brazil. BioScience. 2005; 55: 207-217. 
2. Reinke M, Deiques C H. Natural history of Hypsiboas leptolineatus (Anura: Hylidae) 
in Aparados da Serra National Park, Rio Grande do Sul, Brazil. Neotropical Biology 
and Conservation. 2010; 5(3): 188-196. doi: 10.4013/nbc.2010.53.08 
3. Camargo A, Naya D E, Canavero E, Rosa I da, Maneyro R.Seasonal Activity and the 
Body Size-Fecundity Relationship in a Population of Physalaemus gracilis 
(Boulenger, 1883) (Anura, Leptodactylidae) from Uruguay. Ann. Zool. Fennici. 2005; 
42: 513–521. 
4. Camargo A, Sarroca M, Maneyro R. Reproductive effort and the egg number vs. size 
trade-off in Physalaemus frogs (Anura: Leiuperidae). Acta Oecologica. 2008; 34: 
163-171. 
5. Duré M I, Schaefer E F, Hamann E I, Kehr A I. Consideraciones ecológicas sobre la 
dieta, la reproducción y el parasitismo de Pseudopaludicola boliviana (Anura, 
Leptodactylidae) de Corrientes, Argentina. Phyllomedusa. 2004; 3(2):121-131. 
6. Melchiors J, Di-Bernardo M, Pontes G M F, de Oliveira R B, Solé M, Kwet A. 
Reprodução de Pseudis minuta (Anura, Hylidae) no sul do Brasil. 2004. 
Phyllomedusa. 2004; 3(1):61-68. 
7. Pombal Jr. J P, Haddad C F B. Estratégias e modos reprodutivos de anuros 
(amphibia) em uma poça permanente na Serra de Paranapiacaba, sudeste do 
Brasil . Pap. avuls zool. 2005; 45(15) 
8. Maneyro R, Carreira S. Guía de Anfibios del Uruguay. Montevideo, Ediciones de la 
fuga (Colección Ciencia Amiga); 2012. 
9. Wellborn G A, Skelly D K, Werner E E. Mechanisms Creating Community Structure 
Across a Freshwater Habitat Gradient. Annual Review of Ecology and Systematics. 
2002; 27(1): 337–363. https://doi.org/10.1146/annurev.ecolsys.27.1.337 
10. Werner E E, Yurewicz K L, Skelly D K, Relyea R A. Turnover in an amphibian 




11. Silva F R, Oliveira T A, Gibbs J P, Rossa-Feres D C. Na experimental assessment of 
landscape configuration effects on frog and toad abundance and diversity in 
tropical agro-savannah landscapes of southeastern Brazil. Landsc Ecol. 2012; 27:87–
96 
12. Hanski I. Metapopulation dynamics. Nature. 1998; 396: 41–49 
13. Prado V H M, Rossa-Feres D C. Multiple Determinants of Anuran Richness and 
Occurrence in an Agricultural Region in South-Eastern Brazil. Environmental 
Management. 2014; 53: 823–837. DOI 10.1007/s00267-014-0241-y 
14. Ribeiro J, Colli G R, Batista R, Soares A. Landscape and local correlates with anuran 
taxonomic, functional and phylogenetic diversity in rice crops. Landscape Ecology. 























CAPÍTULO 3  
 
Turnover or Intraspecific Trait Variation: 
explaining functional variability in a 
neotropical anuran metacommunity  
 
Diego Anderson Dalmolin1*, Alexandro Marques Tozetti2,  




1 Programa de Pós-Graduação em Biologia Animal, Universidade Federal do Rio Grande do 
Sul, Porto Alegre, Rio Grande do Sul, Brasil 
2 Universidade do Vale do Rio dos Sinos, São Leopoldo, Rio Grande do Sul, Brazil 
3 Centre for Environmental and Marine Studies, Universidade de Aveiro, Aveiro, Portugal 
















Trait variation across environmental gradients results from two processes: 
intraspecific variation (ITV) and turnover. Tadpoles are known to exhibit phenotypic 
plasticity in several traits in response to the environment, resulting from intra or interspecific 
variation. Here we evaluate patterns of intraspecific variation in functional traits of adult 
anurans (head shape, eye size and position, limb length and body mass) and their 
relationship with environmental variables in an anuran metacommunity in southern Brazil. 
From anurans sampled from 33 ponds, we decomposed trait variation into ITV and turnover 
and modelled trait-environment relationships. We predict that the contribution of ITV and 
turnover to trait variation and trait-environment relationships should vary according to the 
preferred habitat of the species and the analysed traits. Intraspecific variation accumulated 
the highest rate of trait variation for arboreal species, while interspecific variation was greater 
for aquatic-terrestrial species and for the whole set of species. The contributions of turnover 
and ITV to shifts in community mean trait values were similar between traits, but differed 
between species sets. Depth, distance between ponds, area of Pinus surrounding the ponds, 
and types of pond vegetation and substrate strongly influenced trait variation, but their 
relative contribution depended on the analysed traits and species sets. The great contribution 
of ITV for head shape and eye size and position suggests the existence of intraspecific 
adaptations to microhabitats, while turnover dominance in the variation of body mass and 
limb length suggests differences in dispersal and trophic segregation between species. 
 
Key-words 
Amphibian adults; freshwater ponds; functional traits; local environmental conditions; 
opposing patterns of trait variation; trait-environment relationship. 
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Amphibians represent a significant part of the biomass of aquatic systems contributing to 
several ecosystem services in these environments. Amphibian populations are undergoing 
global-scale declines due to the increased incidence anthropogenic stressors. The loss of 
anuran species with unique evolutionary histories and functional traits poses a serious risk to 
the maintenance of ecosystem functions in aquatic environments already directly affected 
by several anthropogenic land-use changes. Here we investigate the influence of ecological 
variables, including anthropogenic, local environmental and spatial factors on functional, 
phylogenetic and taxonomic composition of anuran assemblages from a metacommunity of 
33 ponds in southern Brazil. We expect the relative influence of ecological predictors to vary 
according to the compositional facet. We also expect stronger influence of spatial predictors 
on functional composition, while anthropogenic and environmental predictors should affect 
mostly phylogenetic and taxonomic compositions. To evaluate this we used redundancy 
analyses with partition variance (pRDA) for each of the compositional facets evaluated – 
functional, phylogenetic, and taxonomic and for each type of ecological factor – 
anthropogenic, local environmental and spatial. Although the sets of selected ecological 
predictors were similar for the three compositional facets, ecological predictors explained 
varying degrees of variation in functional, phylogenetic and taxonomic compositions. These 
varying patterns may result from different responses of species with distinct functional traits 
and belonging to distinct evolutionary clades. Anuran functional structure fits mostly the 
pattern predicted by the neutral theory of metacommunities, phylogenetic structure the 
species sorting paradigm, and taxonomic structuring the pattern predicted by the mass 
effects model. Our results suggest that the distinct metacommunity paradigms may 
concurrently explain different facets of anuran assemblage structuring and that the effects 
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of different sets of ecological predictors should be considered when designing management 




Aquatic ecology; freshwater ponds; functional, phylogenetic and taxonomic structure; 



















Conclusão Geral da Tese 
 
A compreensão da estrutura das comunidades e do efeito relativo das 
espécies sobre as funções ecossistêmicas é melhorada quando os estudos utilizam 
abordagens integradoras (multifacetadas; Srivastava et al., 2012; Arnan et al., 2017). 
Nossos resultados corroboraram esta ideia, visto que a utilização concomitante de 
diferentes facetas de diversidade permitiu uma avaliação mais precisa dos processos 
estruturadores nas comunidades avaliadas. Porém, observamos que as respostas das 
facetas de diversidade para os processos metacomunitários nem sempre foram 
convergentes. Em resumo, as principais interpretações que podem ser feitas a partir dos 
nossos achados é de que os padrões de estrutura de metacomunidades de anuros são 
dependentes: (i) da fase ontogênica em análise (girinos ou adultos); (ii) da faceta de 
diversidade utilizada; (iii) do tipo de atributos funcionais e da escala espacial de 
observação. 
Embora tenhamos observado algum tipo de relação entre todas as 
facetas de diversidade analisadas com os preditores ecológicos, as diversidades 
funcional e filogenética foram as facetas mais associadas aos processos 
metacomunitários conduzidos pelos descritores aqui analisados. Através da diversidade 
filogenética fomos capazes de perceber que o ambiente seleciona de forma não-
aleatória as espécies que se distribuem ao longo dos gradientes ecológicos (por 
exemplo, de profundidade das poças e complexidade estrutural dos ambientes). Mais 
precisamente, a diversidade filogenética nos permitiu corroborar os pressupostos de 
que os processos determinísticos (aqui representados por filtros ambientais) podem 
dominar a organização de comunidades de anuros em poças ao longo de diferentes 
escalas espaciais (Cavender-Bares et al., 2009), embora o espaço também se tenha 
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demonstrado como um importante estruturados dessas metacomunidades (conforme 
demonstrado nos capítulos 2 e 4). 
O balanço entre as variáveis ambientais e espaciais na estruturação das 
comunidades aqui analisadas reforça a importância que ambas têm na organização 
de comunidades de organismos de poças que possuem capacidades limitadas de 
dispersão (Soininen, 2011; Heino et al., 2015). Porém, reforçamos que esta estrutura 
pode, em algumas ocasiões, variar ao longo do tempo (Welborn et al., 1996). Este 
padrão se aplica especialmente para poças com hidroperíodo temporário ou efêmero, 
conforme demonstramos no primeiro capítulo desta tese, onde as poças somente foram 
organizadas por processos determinísticos em épocas onde as condições ambientais são 
menos variáveis. 
A diversidade funcional se demonstrou mais associada ao espaço. Em 
escalas espaciais mais amplas a distribuição das espécies e atributos funcionais é, em 
grande parte, determinada por processos biogeográficos que envolvem especiação, 
extinção e dispersão (Cavender-Bares et al., 2009). Porém, este padrão pode não ser 
tão rígido, já que há casos em que as correlações entre o espaço e os atributos funcionais 
ocorrem de forma indireta em função de efeitos de variáveis ambientais sobre os 
atributos funcionais (Pavoine et al., 2011). Tal acontece quando variáveis ambientais 
são espacialmente estruturadas, conforme evidenciamos no segundo capítulo desta 
tese.  
A abordagem funcional geralmente é baseada em conjuntos definidos 
de atributos funcionais. Estes conjuntos muitas vezes não representam fielmente as 
características envolvidas na ocupação e persistência das espécies ao longo dos 
gradientes ambientais podendo até mesmo ser apenas uma parte dos atributos 
englobados nas hipóteses filogenéticas disponíveis (Straub et al., 2016), frequentemente 
construídas com dados referentes a parcelas de regiões não codificantes do genoma e, 
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assim, pouco ou nada sujeitas a seleção natural. Desta forma, relações mais robustas 
com os processos determinísticos poderiam ser mais facilmente detectadas pela 
diversidade filogenética (Safi et al., 2011). Porém, demonstramos que os atributos 
funcionais de anuros variam entre os níveis taxonômicos e que as respostas dos 
diferentes grupos de atributos para os preditores ambientais podem divergir 
amplamente intrapopulações. Assim, sugerimos que trabalhos futuros utilizem algum 
tipo de análise ou métrica de diversidade que considere a variação individual dos 
atributos funcionais de anuros. 
Proteger simultaneamente as múltiplas facetas da diversidade facilita a 
manutenção das espécies e o funcionamento dos ecossistemas. Mais do que isto, nossos 
resultados demonstram que as interações complexas entre facetas de entidades de 
anfíbios anuros e os preditores ecológicos podem frequentemente ocorrer. Desta forma, 
a utilização da abordagem multifacetada deve ser um tópico a ser considerado em 
todas as esferas de pesquisa básica e aplicada, incluindo os esforços de planejamento 
para a conservação da anurofauna. Por fim, alertamos aos trabalhos futuros para que 
considerem os efeitos dos distúrbios antrópicos sobre a estrutura das metacomunidades 
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